







Motion analysis of spirochete Leptospira 
Department of Applied Physics, Graduate School of Engineering, 
Kudo Laboratory, B4TD3006, Kyosuke Takabe 
Abstract : Leptospira are spirochetes and cause worldwide zoonosis leptospirosis, and their motility is 
known to be essential for infection. Due to these properties, mainly the medical and biological study has 
been performed to Leptospira. On the other hand, a unique swimming style in leptospiral motility has 
induced many physicists to investigate the mechanism of that since particularly 1970s. However, the 
mechanism remains unclear. The cell body of Leptospira exhibits right-handed helix (diameter ≈ 170 nm), 
called protoplasmic cylinder (PC), and two intracellular flagella are present between the peptidoglycan 
layer and outer sheath (OS), and called periplasmic flagella (PF). The PF bend one and the other ends of 
the cell body into a spiral-shape (S) and a hook-shape (H), respectively, and rotate the both ends together 
with PC for propelling the cell (S : CCW, H : CCW or CW, PC : CW in viewed from H-end to S-end). 
Namely, Leptospira possesses three cell parts showing different rotation. However, it has been unknown 
how a leptospiral cell balances these rotation parts. In this study, to elucidate the relation between three 
rotating parts and then to understand the leptospiral motility more deeply, we performed the quantitative 
measurement of the rotation rates and directions of three parts and swimming speed.  
For the simultaneous measurement of rotation rates and directions, we developed a new analysis 
method. Then, by using the obtained time courses of rotation rates of three parts, cross-correlation 
analysis was performed. Our results showed a clear correlation between H-end and PC rotation, but not 
between S-end and H-end and between S-end and PC, and also showed that the at least one cell region 
which would produce the countertorque to the torques generated by S-end and H-end should be required 
to satisfy the torque balance in steady state. Additionally, cryo-electron microscopy revealed the 
arrangement of PF in periplasmic space, indicating the OS is pressed by PF. Based on these insights, we 
proposed the simple model for the cell body rotation of Leptospira caused by the torque generation of 
flagellar motors at both ends. 
In addition, Leptospira have also been known to assemble in high viscous environment. This attribute 
called “Viscotaxis” was found in 1978 by Petrino & Doetsch, and should be beneficial for the infection 
because of known its process. However, the mechanism of viscotaxis has not been investigated. In this 
study, for a description of the mechanism, we estimated the cell heterogeneous behavior induced by 
viscosity changes with the first quantitative parameters about the transformation of cell ends. In low 
viscosity, cells showed the translational motion with rare tumbling motion, while in high viscosity, 
showed the changes in swimming direction (reversal) frequently. Furthermore, the analysis for the trace 
of swimming trajectory indicated that cells in high viscous environment could not diffuse than in low 
viscosity due to the frequently reversal motion, suggesting that, entering high viscous environment once, 
cells would be trapped and accumulated within that region, which may create the gradient of cells to 
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ことで、べん毛繊維をスクリューのように回転させて遊泳する(Berg & Anderson, 1973; 
Silverman & Simon, 1974; Berg, 2003; Sowa & Berry, 2008)。一方、内べん毛細菌で
は、べん毛は細胞外の流体と直接触れることはない。そのため、内べん毛細菌のべん毛
は直接推進力産出を行うというわけではなく、菌体の変形を引き起こす役割を持ってい
る。内べん毛細菌の形態は、基本的にはらせん形状や平面波状であり（Carleton et al., 



















（Borrelia burgdoferi）である(図 1-1)。ボレリアは、直径約 0.3 µm、長さ約 3 µm～
20 µm程度の細長い菌体を持ち、両末端からべん毛が 7～11本程度ずつ伸びており、べ




菌体を平面波状にうねらせながら遊泳をすることが知られている（Charon et al., 
2009）。また、弾性体としての曲げ剛性・ヤング率等の測定もなされており（Dombrowski 























図 1-1.ボレリアの 3D 概略図 
細胞外膜（黄色）と細胞質（黄緑）の間の狭い隙間（ペリプラスム領域）をべん毛
が両末端から細胞中央まで伸びている。実際には片側から数本ずつべん毛繊維が伸








病原性の違いではないかと、我々は考えている（Takabe et al., 2013）。 
 
1.5 レプトスピラの構造 
 レプトスピラの細胞の概略図と電子顕微鏡像を図 1-2、1-3、1-4 に示した。レ
プトスピラの細胞は、外側から、細胞外膜・ペプチドグリカン層・細胞内膜の 3つの層
によって周りの流体と細胞質とを隔てている。細胞は右巻きらせんを呈している
（Yoshii, 1978; Carleton et al., 1979）。べん毛モーターは、ペプチドグリカン層と
細胞内膜に埋まっており、そこから細胞外膜とペプチドグリカン層の間の、非常に狭い
ペリプラスム領域（幅約 20～30 nm）を、べん毛（PF）が細胞中央に向かって伸びてい
る(図 1-2、1-3、1-4)(Ritchie et al., 1968)。レプトスピラのべん毛モーターの出力
トルクは約 4000 pN nmとも言われており（Nakamura et al., 2014）、大腸菌べん毛モ
ーターのトルク（1000～2000 pN nm）と比べるとかなり大きい (Sowa & Berry, 2008)。
両方の末端において、末端から少し細胞中央側にずれた位置に 1つずつべん毛モーター
が存在し、細胞外の物質を感じ取るための受容体がその近傍に存在する（Malmstrom et 
al., 2009; Raddi et al., 2012）。細胞中央に向かって伸びるべん毛（PF）は、お互い
に直接作用し合うほど長くはなく（Bromley & Charon, 1979）、おおよそ末端の屈曲し
た領域にとどまっていると考えられている。べん毛を単離するとコイル状であり、べん
毛を欠損させた、もしくはべん毛が直線状になった変異株は末端が直線状になる（菌体
の右巻きのらせんはそのまま）ことからも（Nauman et al., 1969; Bromley & Charon, 


















図 1-2.レプトスピラの 3D概略図 
黄緑色の領域が細胞質で、赤色で示したのがべん毛である。べん毛は、お
およそセル末端の屈曲したところまでしか伸びていない。細胞の長さは約
10～20 µm で、細胞の直径は 140 nm程度とかなり細長い菌体を有している。
(Bromley & Charon, 1979) 
図 1-3.細胞末端の概略図と細胞断面図 
細胞内膜とペプチドグリカン層にべん毛モーターが
埋まっており、そこから幅 20～30 nm 程度のペリプ
ラスム領域をべん毛が細胞質に巻き付くように伸び








泳する（図 1-5）。その外観から、前方の末端の形態を Spiral（S）、後方の末端を Hook
（H）とそれぞれ呼ぶ。両末端がそれぞれ Sと Hの二状態間を遷移するため、その組み
合わせによって 1つの細胞が 4 種類の形態をとる（図 1-6）。末端の Sと H の形態の違
いは、それぞれの末端に位置するべん毛モーターの回転方向の違い、すなわちモーター
が時計方向（Clockwise, CW）に回転するか、反時計方向（Counterclockwise, CCW）に






る（図 1-7）（Berg et al., 1978）。このモデルは、もともと理論的推測に基づいて提






















図 1-5.遊泳時のレプトスピラ（3次元 CG） 
水の粘度程度の液中で、S末端は～200Hz程度、PC は～150Hz 程度、H末端は～100Hz 程
度で回転している（Nakamura et al., 2014）。S 末端は左巻きのらせんで、H 末端側か






図 1-6.レプトスピラの 4 つの状
態・形態変化 






図 1-7. 3つの領域の回転方向に関するモデル 









姿が報告されてから約 100 年が経った（Inada et al., 1916; Noguchi, 1918）。これま
で、医学疫学分野において盛んにその病原性について研究がなされてきたが、その病原
性を発する因子が完全に明らかになったわけではない（Adler, 2014; Fouts et al., 
2016）。レプトスピラを含むスピロヘータ類の運動性は、病原性に強く関連することが




体力学的視点から議論がなされてきた（Talor, 1952; Berg, 1976; Berg et al., 1978; 
Canale-Parola, 1978; Goldstein & Charon, 1988）。運動観察・計測分野においては、
遊泳速度の測定がなされている（Kaiser & Doestch, 1975; Greenberg & Canale-Parola, 
1977）。その後、1980～1990 年代にかけて、Charon らのグループが中心となって、菌体







ていった（Murphy et al., 2006; Izard et al., 2008 & 2009; Beck et al., 2009; 
Kudryashev et al., 2009; Raddi et al., 2012; Zhao et al., 2014）。その基本的な
構造の理解により、弾性体モデルを用いた連続体力学・材料力学的な視点からスピロヘ
ータの運動が議論されるようになってきた（Kan & Wolgemuth, 2007; Dombrowski et al., 

















第 2 章 研究方法 
2.1 培地 










表 2-1. ストック溶液 
ストック溶液 溶質 質量 ( /100ml) 
① ZnSO4・7H2O 0.4 g 
② MgCl2・6H2O 1.5g 
③ CaCl2・2H2O 1.5 g 
④ ピルビン酸ナトリウム 10.0 g 
⑤ グリセロール 10.0 g 
⑥ Tween 80 10.0 g 
⑦ シアノコバラミン 0.02 g 
 
 
(2). EMJH base溶液の作製 




pHメータ（D-51、HORIBA）を使用し、0.1M HClと 2M NaOH を加えて pH7.4 に
調整し、121℃で 20分間オートクレーブ滅菌した。 
  (3). アルブミン溶液の作製 
Bovine serum albumin (81-003-3、Millipore) 10g を 50mlの超純水に溶解し、
表 1の①、②、③、⑥、⑦の溶液をそれぞれ 1ml、1ml、1ml、12.5ml、1mlず
つ加えた。ここに、別途作製した FeSO₄・7H₂O 溶液(0.5g / 100ml) を 10ml
加えた。この混合溶液を pH7.4に調整し、フィルター(0.22 ㎛)滅菌を行った。 
  (4). EMJH培地の作製 













 本研究では、ほぼ全ての実験において非病原性レプトスピラである Leptospira 
biflexa strain Patoc PatocI を使用した。本菌株は、千葉科学大学増澤俊幸教授より
提供して頂いた。上述の EMJH培地で 2～4日間、30℃で静置培養したもの（exponential 
phase）を使用した。以後、本論文では Leptospira biflexa strain Patoc PatocIを単
純にレプトスピラと表記することとする。一部の実験で病原性レプトスピラ Leptospira 


































































ペプトン 1.6 g 
NaCl 2.8 g 
NaHCO3 0.04 g 
KCl 0.08 g 
KH2PO4 0.48 g 
Na2HPO4 1.76 g 







 バッファーもしくは培地 高分子 粘度 (mPa・s) 
① 20mMPB なし 0.9 
② 20mMPB 0.25% MC 2.3 
③ 20mMPB 0.5% MC 7.0 
④ 20mMPB 0.75% MC 16.7 
⑤ 20mMPB 1.0% MC 32.5 
⑥ 20mMPB 5% Ficoll 2.5 
⑦ 20mMPB 10% Ficoll 6.0 
⑧ 20mMPB 15% Ficoll 11.8 
⑨ Korthof’s培地 5% Ficoll 2.5 
































ピラの観察を行った。運動培地（表 2-3）100 µl と菌液（2～4日 30℃で培養）5～8 µl






















いた。本マクロは、本研究において Visual Basic により作成した。ImageJ で計測した
フレーム毎の重心軌跡から、1フレーム間での移動距離を計算することで、遊泳速度を
算出した。移動距離は、解析上 pixel で計算されるため、実験時と同じ光学系で記録さ
れた対物マイクロメータ（1目盛り 10 µm）の画像から、pixelを µmに較正するための
較正係数を得た。本実験で得られた映像の較正係数は、0.26 µm / pixel（40x 対物レ

































 2.5.2に示した両末端の回転方向計測と同時に、その回転速度と PC の回転速度
を計測した。両末端に関しては、両末端に二次関数をフィッティングし、その曲率をフ
レーム毎に計測した。まず輝点の列となっている細胞の両末端に曲線をより正確にフィ






ax2+bx+cの曲線は x=-b/2a で曲率が最大値 2aになる）をピックアップして、時間に対
してプロットすると sin波状になる。この波形データにおけるそれぞれのピーク間隔が











 fpc = f’pc + (v/p) 
ここで、v は遊泳速度で、p は菌体らせんのピッチ（らせんの波長）である（電子顕微
鏡解析により p = 0.7 µm : Goldstein et al., 1996）。遊泳速度の測定は、2.5.1と同








②異常値を除いた時系列データを 10 msごとに分割し、隣接する区間ペアについて t検
定による有意差検定を行う。例えば、区間 0～10 ms に含まれるデータ点の平均値が 20 
µm/s で、これに隣接する区間 10～20 ms に含まれるデータ点の平均値が 16 µm/s であ
るとき、t検定の結果、これら 2区間の間に有意な差がみられなかった場合（P>0.05）、
0～20 msの遊泳速度を両区間の平均値（[20+16] / 2 = 18 µm/s）で一定とする（図 2-5）。
②の手法は、べん毛モーターの回転速度の計測においてしばしば用いられる方法である





















 2.5.3の解析によって得られた S-endと H-end、PCの回転速度の時間変化から、
それぞれの相互相関関数（ZSvsH、ZHvsPC、ZSvsPC）を計算した。離散的なデータ群におけ





∑ (𝑥(𝑡) − 𝑥(𝑡)̅̅ ̅̅ ̅̅𝑁−𝜏𝑡=1 )(𝑦(𝑡 + 𝜏) − 𝑦(𝑡 + 𝜏)̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅)
√1
𝑁
∑ (𝑥(𝑡) − 𝑥(𝑡)̅̅ ̅̅ ̅̅ )2𝑁−𝜏𝑡=1 × √
1
𝑁
∑ (𝑦(𝑡 + 𝜏) − 𝑦(𝑡 + 𝜏)̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅)2𝑁−𝜏𝑡=1
 
  
ここで、N はデータの総数。この式の 𝑥(𝑡)と𝑦(𝑡 + 𝜏) に、解析対象の時系列データペア
の時間 t における回転速度をそれぞれ代入した。𝑥(𝑡)̅̅ ̅̅ ̅̅ , 𝑦(𝑡 + 𝜏)̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅̅ ̅ は、それぞれの平均値で
ある。この式は、𝑦 とした回転速度を時間τ(=0,1,2,…)ずらしたときの相関係数を計
算することを意味しており、τ＝t’でピークがあらわれた場合、𝑥 に対して𝑦 が t’
遅れて同様の変化を示していることになる。因みに、この式はτが正の時の計算式であ














ら遠ざかったりする。Run と Tumble のいずれを示すかは、べん毛モーターの回転方向





行い、遊泳方向の転換を頻繁に行うことで、忌避物質から遠ざかっていく (Tsang et al., 








（Lux et al., 2000; Picardeau et al., 2008）。ボレリアの場合、走化性には Tumble
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の頻度と時間が重要であるといわれている（Shi et al., 1998）。レプトスピラにおい
ては、ヘモグロビンや糖類（スクロースやグルコース等）が誘引応答を引き起こすこと
が報告されている（Yuri et al., 1993; Lambert et al., 2012b）。1-6でも記述した
が、レプトスピラの末端は運動中、Sと H間の二状態を行き来する。両末端がそれぞれ
二状態を行き来するので、1セルの状態としては、SH・HS・HH・SSの 4状態がある（図




et al., 2014; Affroze et al., 2016）、外べん毛細菌と同じように、方向転換の頻度
を低下させることで、好ましい環境への移動を実現していると考えられている。 
1978年、Petrino と Doetsch らによって、レプトスピラには、走粘性と呼ばれ
る高粘性環境へ集まる性質があることが報告された。この走粘性は、ブラキスピラにお































運動パターンを Stepping として定義した。なお、Reversal と Steppingは、本研究で
独自に命名した運動パターンである（Takabe et al., Microbiology, in press）。ImageJ
上で映像を開き、単位時間当たりの方向転換の回数を解析した。また、以下のようにし
て、遊泳方向転換の割合（Reversal と Steppingの比）を解析した。 
遊泳方向転換の割合＝100 × NR / (NS+NR) 





図 3-2. Reversal と Stepping 
遊泳しているレプトスピラは、
形態変化により遊泳方向の転換























































図 3-5. 低粘度環境と高粘度環境中での遊泳軌跡と移動距離の比較 
（a）約 5秒間の細胞の遊泳軌跡（20 細胞ずつ）。 
（b）（a）から移動距離を計算した結果。右の図はヒストグラム。 
（c）（b）の中から数細胞の時系列変位データを抜粋して拡大表示したもの。赤










計測し、観察時間中のそれぞれの形態でいる時間の割合（tsh, ths, thh, tss）を計算し、
この割合から、それぞれの形態間遷移の平衡定数 Kを Khh-sh＝tsh / thh , Khh-hs＝ths / thh , 

































を決定し、それらの粘度依存性を調べた。図 3-8がその結果で、SH に対する HS の
割合は粘度とともに増加し（図 3-8b）、Kss-hsに粘度依存性（粘度依存的な単調増加）
がみられた（図 3-8c）。したがって、高粘度溶液中の正味の移動距離が減少するの

















Low viscosity High viscosity







































速度定数を計算した。例えば、HHと SH 間の遷移においては、khh→shのほうが ksh→hhより
小さい値であったので、3.2.3で得られた平衡定数 Khh-shと khh→shの値から、 





































ものではないと知られている（Fahrner et al., 2003）。モーターの反転に関わるタン
パク CheY-Pの濃度が一定であるとき、モーターの反転頻度は、CheY-Pの結合によって
モータータンパク FliGの形態が CCWモードから CWモードに変化するレートと回転速度






ョンによって検証した。両末端はそれぞれ独立して S ⇔ Hの遷移を行うと仮定し（図
3-10）、それぞれの末端で状態遷移が起こるかを以下の手順で判定した。1 つの末端の S 
 45 
 
⇔ Hの反応経路において、状態の遷移が起こる確率 Pは P = kΔtとなる。kは速度定
数である。Δtは判定時間で、今回のシミュレーションにおいては運動観察におけるカ
メラのフレームレートである 5 ms とした。Windows Excel において、観察時間（t = n
Δt: n=1,2,3,…5000）ごと 0～1の乱数(Rnd)を発生させ、P＞Rnd となったときにその





図 3-10. 独立した両末端を仮定したモデル 
両末端の平衡定数は、実験結果から計算したものを使用した。両末端は独立して
形態変化を行い、その結果 1セルとしての形態が決定する。それぞれの末端の平
衡定数は、Kend1-h>s = kend1-h>s / kend1-s>h、Kend2-h>s = kend2-h>s / kend2-s>hで表される。 
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テムをノックアウトした変異株が、常に 1方向に遊泳することが報告されている（Li et 
al., 2002）。遊泳時のボレリアでは、べん毛モーターが両末端で逆に回転するといわれ
ていることから（Charon et al., 2012）、変異体の結果（Li et al., 2002）は両末端
で非対称な仕組みが存在することを示唆する。ボレリアのモーターには、反転に関わる
タンパク質の一つである FliG（モーター回転子の構成部品）が FliG1と FliG2の 2種







































ている（Kaiser & Doestch, 1975; Kimsey & Spielman, 1990; Nakamura et al., 2006）。
一方、ニュートン流体（Ficollなど）における遊泳速度は、溶液の粘度とともに






































図 3-13. Ficoll溶液における形態変化頻度と遊泳方向転換確率の粘度依存性 
（a）形態変化頻度の粘度依存性。 
（b）遊泳方向転換の割合（確率）の粘度依存性。 





















第 4章 遊泳時のレプトスピラの回転計測 
4.1 序論 
 レプトスピラは、SHという非対称な形態を示しながら遊泳する（図 4-1）。遊
泳時、前方の末端は左巻きのらせんである Spiral 形態を呈しながら CCW（Hook 末端側
から菌体中央方向を観たとき）に回転し、後方の末端は Hook 形態で回転する。そして、
細胞中央領域の PC（Protoplasmic cylinder）は、右巻きのらせんで CWに回転するこ
とで、推進力を産出することができる。以上のように、レプトスピラは少なくとも 3つ
の回転領域を持ち、特にらせん形を呈する Spiral の回転と PCの回転が推進力産出に寄
与していることが知られている（Berg, 1976; Berg, 1978; Charon et al., 1988）。1
細胞で異なる回転を行う領域を持つレプトスピラだが、「どのように遊泳を実現してい
るのか」、「3つの領域はどのように相関しバランスしているのか」等の運動メカニズム
に関する疑問への解答はいまだに存在しない。Hook 末端に関しては、CCW（Goldstein & 
Charon, 1990）と CW（Nakamura et al., 2014）のどちらにも回転するといわれている。 
 先行研究では、S・H・PCの 3つの回転領域の回転速度と遊泳速度を計測し、ト































見ると Spiralは CCWに回転している。一方 Hook はほとんどの時間 CCWで回転
しているが、時折 CWに回転している時間も確認できる。これは以前の報告と






て相対値として示したのが図 4-2a右である。これらの結果から H 末端と PC の
回転が同じような変化をしていることが示唆された。 
本章の序論で述べたが、らせん形を呈する Spiral と PC の回転が直接
推進力産出に寄与すると知られている。多くの細胞は、Spiral、Hook、PCそれ
ぞれを回転させながら遊泳していたが、時折ほとんど PCの回転のみ、あるい
は S末端の回転のみで遊泳している細胞も存在した。図 4-2b の Cell4 におい
て、Spiral は極端にゆっくり回転しているが、PCは他の細胞とほとんど変わ
らない速度で回転していた。一方、図 4-2b の Cell5 では Hook の回転が極端に
遅く、PCは他の細胞に比べて半分程度の速度で回転していた。これらの結果か
























 Spiralと Hook、PCそれぞれの関係性をみるために、4.2.1 で得られた回転速
度の時間変化を用いて、2.5.4に示した相互相関関数を計算した。その結果、3つ





でτが正の位置にピークがあり、PCの回転が Hook の回転に追従する細胞が 7割程
度であることがわかった。このことから、Hookと PC はお互いに影響を及ぼし合っ
ていることが示唆された。 
 さらに、Hと PCにみられた相関が、方向転換（Sだった末端が H に、Hだった
末端が Sに変形）した後でも、同様にみられるのかを調べた。その結果、形態変化



































図 4-4. 方向転換前後の 3領域の関係性 
（a）3つの領域の回転速度変化。先に S であった末端を End1、H であ







 4.2.1で得られた回転速度と遊泳速度を用いて、トルク T の計算を行った。
ここでは、抵抗力理論を用いて 3つの回転領域のトルク（Ts・Th・Tpc）の見積もりを
行った先行研究（Nakamura et al., 2014）と同様の方法で計算した。 
両末端（末端から細胞中央へ 3μmの範囲）では PC の右巻きらせんを無視し、
S末端は PCのらせんに比べて大きならせんの回転、H末端は細胞らせん軸に垂直な棒が、
らせん軸の周りを回転しているものだと仮定した。トルクは、粘性抵抗係数と回転速度
の積になり、らせん形状の S末端と PC は並進方向への成分も考慮される。 
 Ts = γsv + βsωs, 
 Th = (π/3)ωh μ Lh
3
/{ln(Lh/2ah) - 0.447} 
 Tpc = γpcv + βpcωpc 











































a・p・r はらせんの形状パラメータで（図 4-5）、L は細胞長である。本研究で用いた
S・H・PCそれぞれの値を表 4-1にまとめた。セルによって比較的大きく異なる細胞長
Lpc はセルごとに ImageJ 上で計測した。 







S-end rs 0.3 μm 
 
ps 2.7 μm 
 
as 0.09 μm 
  Ls 3 μm 
H-end ah 0.09 μm 
  Lh 3 μm 
PC rpc 0.09 μm 
 
ppc 0.7 μm 
  apc 0.07 μm 
  
  




















相関がある一方で、Sと H、S と PCの間には一貫した相関がみられなかった。定常状態
の運動におけるトルクのバランスを考慮すると、1細胞にかかわるトルクの合計は、常
に 0になるはずである。しかしながら、本実験結果では、3つの細胞領域のトルクの和




























1. Sと H 末端のモーター（Motor）は、互いに独立して CCWに回転する。加えて、べ
ん毛フックのべん毛モーター周りの回転により、べん毛繊維（PF）は PCの周りを
CCW に回る（図 4-8断面図参照）。このべん毛繊維の回転が末端の回転に相当する。 
2. モーターの回転は、ユニバーサルジョイントとして働くべん毛フックを介して、べ
ん毛繊維に CWの回転をもたらす。 










るか、変化しないかが決められる（RND < 1/3: 0.1 増加、1/3 ≤ RND ≤ 2/3: 0.1
減少、 2/3 < RND: 変化なし）。TS-motと TH-motの初期値は 1とした。また、外から
見たときの末端の回転を、べん毛繊維の PC 周りの CCW 回転とみなすと、TS-end = 
TS-PF’= TS-motと表される（H末端でも同様）。 
② PC のトルク（TPC）は、TS-mot・ TH-mot と両末端のべん毛繊維（TS-PF = -TS-mot、TH-PF = -TH-mot）






しており、1 に近づくほど OSに対する作用が大きいことになる。 
③ OS のトルク（TOS）は、TOS = (1-α)TS-PF + βTH-PF = -(1-α)TS-mot -βTH-mot となり、
PC のトルクと同じ式となる。 
図 4-9に示したのがシミュレーション結果である。図 4-3の結果と一致して、






また、図 4-4の Cell1における Sと Hの相関は、シミュレーションにおいても、
αの値に関係なく表れることがあった（図 4-10）。このモデルにおいては、Sと Hは独
立していると仮定しているため、Sと Hの相関（図 4-10）は偶発的なものであると考
えられる。したがって、図 4-4の Cell1でみられた Sと Hの相関も同様の偶発的なも
のではないかと、我々は考えている。 
上述のように、Sと PCでの相関がみられなかった要因は、S末端のべん毛繊維
















































































ち（Charon et al., 2009）、その両末端からのべん毛同士は相互に作用することが















（Terasawa et al., 2011）。大腸菌の場合、細胞長が約 2 µm 程度であるため、CheY-P
の拡散によって、数十～数百ミリ秒で複数のモーターが同じ方向に回転することで





































の CheY-Pが拡散することで、離れた位置のモーターを CW回転に同期させる。 
右図はレプトスピラの概略図で、同じ末端にある受容体とモーターは近接して
いるが、異なる末端にあるモーター同士は細胞長程度離れている。 









 図 5-3は、運動観察によって得られた 1セルの形態の時間変化例である。SH






図 5-3. 遊泳方向の転換にかかる時間（τr） 
1セルの形態の時間変化を示した。この例において、本解析でτrと定義したの
は、SH→HS もしくは HS→SHとなる間の HH もしくは SSの時間である。 
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解析の結果、レプトスピラ（培養 2日目）はほとんどのセルが 10～20 µmの細胞
長を有しており、稀に非常に長い細胞も存在した（20 細胞中 1細胞）。 
 τrの細胞長依存性を示したのが図 5-4である。細胞長が長い細胞ほどτrは長
くなると予想していたが、細胞長依存性はみられなかった。本解析で使用した映像
は 200 fps（1フレーム間が 5 ms）で撮られたものであったが、数 µmの細胞長の
違いによる同期の時間の差は、より高フレームレートのカメラで撮影をしなければ
見られないものだったのかもしれない。 
10 µm から 20 µm の長さの細胞では、方向転換にかかる時間の分布は～1.5秒
程度までの広がりを示していたが、非常に長い細胞（約 35 µm）では、短い範囲に
限定されていた。この結果は、非常に長い細胞ではより頻繁に両末端が形態変化を
















Cell length (µm) 
図 5-4. 方向転換にかかる時間と細胞長の関係 




 レプトスピラ 1細胞における、両末端の形態の時間変化の例を図 5-5に示した。
両末端はそれぞれ Sと Hの 2状態を可逆的に遷移する。この遷移の速度定数を決めるた
めに、Sと Hの持続時間をそれぞれの末端で計測した。ここでも 3.2.3 にも示したよう
に、両末端を細胞ごと“頭”（end1）・“尾”（end2）を決めた（観察時間中で進んだ方向
にある末端、つまり Sでいる時間がより長い末端を end1 として定義）。end1・end2そ
れぞれの持続時間を横軸にヒストグラムとして表すと、図 5-6のようになる。この時間
分布に対して指数関数（C = Aexp[-kt]）をフィッティングすることによって、速度定




























図 5-5. 末端ごとの形態の時間変化例 
1セルにおける end1 と end2 の形態の時間変化を示した。それぞれの Sと Hの持
続時間をここから解析し、速度定数 kを決定した。 
図 5-6. 持続時間のヒストグラム 





















   
 
  
図 5-7. τrの比較 
普通の長さのセルは 15.7 µm、非常に長いセ
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